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L'évolution des nucléoles dans les 
ovocytes de batraciens’ 


PAR 


Emile GUYÉNOT 


(Avec 5 figures dans le texte.) 


Les nucléoles sidérophiles qui occupent la périphérie du noyau 
dans les ovocytes de batraciens sont une des structures les plus 
caractéristiques de ces cellules, ne serait-ce qu’en raison de leur 
grand nombre. Dans un ovocyte de Triton cristatus, dont le noyau 
mesure environ 240 u de diamètre, on peut compter plusieurs 
centaines de ces formations. Un nombre aussi élevé de ces organites 
cellulaires a nécessairement une signification physiologique. Ce sont 
certainement des centres de synthèse, en particulier d’acide ribo- 
nucléique, qui doivent jouer un rôle dans la différenciation du 
cytoplasme de l’œuf futur et intervenir dans sa fonction morpho- 
génétique. Ces nucléoles sont, en effet, rejetés dans le cytoplasme, 
avec le nucléoplasme de la vésicule germinative, au moment de la 
première division de maturation qui coïncide avec la ponte. 

En ce qui concerne l’origine, dans le jeune ovocyte, de ces mul- 
tiples nucléoles, on a présenté diverses hypothèses. On a pensé 
notamment qu’ils prenaient naissance au niveau des chromosomes 
jouant le rôle d’organisateurs. Il est certain que l’on peut observer 
de petits nucléoles qui paraissent être liés morphologiquement aux 
chromosomes plumeux. GUYÉNOT et Daxon (1952) ? ont figuré de 
tels nucléoles, observés au contraste de phase dans le noyau vivant: 


1 Travail effectué et publié grâce à des subventions de la « Donation 
Georges et Antoine Claraz, instituta et curata Johannis Schinz professoris 
auspiciis ». 

2 Emile Guyénor et Mathilde Daxon. Revue suisse de Zoologie, t. 60, 1952, 
DZ fig. 9. 
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ils étaient toujours disposés par paires comme les chromatides elles- 
mêmes. Toutefois, cette genèse discrète de formations nucléolaires 
paraît bien incapable de donner naissance aux centaines de nucléoles 
qui, pendant toute la longue période de croissance des ovocytes, 
occuperont la périphérie du noyau. Je ne présente pas de théorie 
de la genèse de ces nucléoles et me contenterai de rapporter ce que 
J'ai pu observer dans quelques espèces de batraciens. Il s’agit 
d’ovocytes fixés au Kahle ou au Bouin et colorés sur coupes à 
l’hématoxyline ferrique. J’adresse mes affectueux remerciements à 
mon ex-assistante, Mme Anne-Claire HOFMANN, qui a confectionné 
et coloré les coupes et qui m’a aidé à les étudier avec un soin, un 
dévouement et une compétence auxquels je tiens à rendre hommage. 


I. ORIGINE DES NUCLÉOLES DANS LES OVOCYTES 
DE Rana ET DE Bufo. 


En 1908, H. Kixc décrivit, dans les ovocytes de Bufo lenti- 
ginosus, la formation de nombreux nucléoles à partir de très grands 
nucléoles qu’elle désigna sous le nom de « nucléoles composés ». Elle 
les vit subir une sorte de désintégration et donner naissance, en une 
seule fois, à un grand nombre de petits nucléoles et à une cinquan- 
taine de < filaments oxychromatiques » qui n’ont rien à voir avec 
les chromosomes. Dans la coloration par le mélange safranine-violet 
de gentiane, ces filaments se colorent en bleu tandis que les chromo- 
somes se teignent en rouge. 


1. Ovocutes de Rana temporaria. 


Etudiant les ovocytes de R. temporaria, GUYÉNOT et DANON 
(1952) ont retrouvé des faits très semblables. Dans de jeunes ovo- 
cytes, dont le noyau mesure 50 u à 70 u, ils ont constamment 
observé une énorme formation sphérique, pouvant mesurer environ 
15 à 25 u qu'ils ont désignée sous le nom-de macronucléole. Il peut 
en exister deux, plus rarement trois dans un même noyau. (Voir 
fig. 54 de leur mémoire.) Ce macronucléole se transforme en une 
plage sidérophile étendue dans laquelle se voient des amas de fila- 
ments en formation et de très nombreux petits nucléoles qui sont 
ensuite libérés dans le nucléoplasme et vont se loger contre la 
membrane nucléaire. 
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Stades de l’évolution des nucléoles dans les ovocytes de Bufo regularis. 

a et b, noyaux de 75 à 80 u, renfermant un volumineux macronucléole; 

c et d, nouveaux petits nucléoles nés dans la plage sidérophile; e, plage sidéro- 

phile provenant de la résolution du macronucléole; f, détail des nucléoles en 
formation dans la plage sidérophile. 
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Une fois cette transformation réalisée, un autre nucléole grossit, 
devient macronucléole et se résoud à son tour en un amas de 
nucléoles et de filaments. Comme le processus se répète à plusieurs 
reprises, il finit par donner naissance à un nombre considérable de 
nucléoles qui gagnent la périphérie du noyau. 


2. Ovocytes de Bufo regularis. 


J'ai retrouvé ce mode de formation des nucléoles dans les 
ovocytes de Bufo vulgaris, ainsi que dans ceux d’un crapaud afri- 
cain Bufo regularis. J’ai pu me procurer, à l’état fixé, les ovaires de 
ce batracien capturé en Côte-d'Ivoire, grâce à l'obligeance de 
Mme Dr ZUBER-VOGELI, à laquelle J exprime ma vive gratitude. 

Voici la description succincte des stades que j’ai observés. Dans 
un noyau de forme aplatie, mesurant 130 u sur 50 u (fig. 1a) se 
trouve un macronucléole de taille moyenne, ayant environ 15 pu de 
diamètre. A la périphérie sont distribués de petits nucléoles, en 
nombre restreint, provenant sans doute de la dissociation antérieure 
d’un premier macronucléole. Dans un noyau également déformé 
(fig. 1b) et mesurant 75 u, on n’observe que de rares nucléoles péri- 
phériques, mais il y a, par contre, un gros macronucléole de 30 u 
de diamètre. 

Ces deux aspects, très constants, représentent le point de départ 
de la genèse des nucléoles à partir de ces énormes masses sidérophiles 
que sont les macronucléoles. Voici les étapes de cette évolution. 

Le macronucléole se résoud en une plage sidérophile (fig. Le et 
fig. 2b) qui occupe approximativement la moitié de la coupe de 
noyaux mesurant 120 u et 160 u. Cette plage est remplie de cor- 
puscules se teignant en noir par l’hématoxyline ferrique. Ces cor- 
puscules, que rien ne distingue des nucléoles, sont comme eux de 
tailles diverses et forment de petits amas caractéristiques (fig. 17). 

La plage sidérophile se désagrège (fig. 2a) et va libérer les 
nucléoles qui se sont individualisés à son intérieur: encore plus ou 
moins groupés, ils gagnent la périphérie du noyau (fig. 1c et d). 
Déjà d’autres macronucléoles grossissent sans atteindre toutefois les 
dimensions du premier. Ils se résoudront en petites plages enfumées 
(fig. 1c) où s'organisent de nouveaux nucléoles. 

Il y a des variations dans le nombre des macronucléoles, dans 
la dimension des noyaux où ils entrent en résolution, mais l’ensemble 
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Ovocytes de Bufo regularis : b, plage sidérophile, provenant du macronucléole, 
dans laquelle se sont formés de nouveaux nucléoles; a, désagrégation de cette 
plage (grossissement plus faible). 


du processus aboutissant à la formation des nucléoles reste constant 
et caractéristique. Dans la suite, les nucléoles devenus périphériques 
présentent des divisions ou une sorte de bourgeonnement gràce 
auxquels leur nombre ne cesse de s’accroitre. 
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II. ORIGINE DES NUCLÉOLES DANS LES OVOCYTES 
DE Bombina variegata. 


L'apparition des nucléoles, par une sorte d'explosion du macro- 
nucléole, telle que je lai observée chez des espèces de Rana et de 
Bufo, ne se rencontre pas dans les ovocytes de Bombina variegata. 
Il s’agit alors d’une transformation plus graduelle, par étapes, de 
macronucléoles qui peuvent atteindre aussi une très grande dimen- 
sion. Voici la description des stades que J'ai observés et figurés. 

Figure 3a. — C’est le noyau d’un jeune ovocyte. Le noyau 
mesure 25 u de diamètre et ne présente, dans la série des coupes, 
que quelques petits nucléoles que lon voit déjà dans les stades 
plus jeunes (noyaux de 18 à 20 u), bien qu'il y en ait généralement 
un qui est déjà plus volumineux. 

Figure 3b. — Dans un ovocyte, dont le noyau mesure 28 u, un 
des nucléoles est nettement plus gros et a la valeur d’un petit 
macronucléole. 


Figure 3c. — Dans ce noyau de 40 u de diamètre, il y a forma- 
tion de deux macronucléoles d’égale importance. 
Figure 3d. — Le noyau de cet ovocyte a un diamètre de 55 u; 


il comporte toujours très peu de nucléoles ordinaires, mais a déjà 
un volumineux macronucléole. 

Figure 3e. — C’est un stade très semblable dans un noyau de 
56 u; il n’y a que de rares nucléoles, mais on observe un gros macro- 
nucléole de forme irrégulière. 

Une fois les macronucléoles constitués et arrivés à leur taille 
normale, ils subissent une série de déformations qui peuvent être 
en partie des aspects artificiels dus à la fixation, mais qui traduisent 
en tout cas une modification de consistance. Le plus souvent ils 
présentent des sortes de bourgeonnements et d’étirements qui con- 
duisent à la formation de fragments qui se décomposent à leur tour. 
Les figures 3 à 37, représentent quelques-uns de ces stades qui sont 
excessivement fréquents dans les noyaux mesurant de 50 u à 60 u. 

Dans la figure 3g, un macronucléole va se couper en deux frag- 
ments et émet de petites expansions. Dans la figure 3h, un macro- 
nucléole allongé émet un bourgeon terminal encore rattaché par un 
mince pédicule. La figure 31 montre un macronucléole muriforme 
qui a déjà détaché deux fragments qui sont à leur tour en voie de 
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dissociation. Enfin, dans la figure 37, deux macronucléoles ont un 
contour tourmenté et émettent des expansions dans toutes les direc- 
tions. Même si ces aspects sont en partie des déformations artifi- 
cielles, il n en résulte pas moins que le nombre de nucléoles va en 
s’accroissant. La figure 34 représente un noyau de 75 u où un macro- 
nucléole émet de nombreux prolongements: de là, des fragments qui 
essaiment à leur tour ou s'étalent le long de la membrane nucléaire 
avant de se diviser. 

Dans la figure 31, il n’y a plus de macronucléoles, mais les frag- 
ments détachés se déforment à leur tour et engendrent de nouveaux 
nucléoles. 

C'est désormais cette activité gemmaire des fragments de macro- 
nucléoles qui va se poursuivre tout au long de l'évolution des ovocrtes. 

Les figures 4a et 4b représentent, dans des noyaux de 90 et 
100 u de diamètre. des fragments de macronucléoles en voie de 
division ou de bourgeonnement: cette multiplication, très variable 
dans ses modalités, met en place de nouveaux nucléoles. 

Les figures 4c et 4d montrent le résultat de cette fragmentation, 
à l’intérieur de noyaux mesurant respectivement 105 u et 120 u. 
Les nucléoles ou fragments ainsi constitués se multiplient à leur tour. 

Les figures 4e, f, g et h, montrent quelques détails de ces trans- 
formations dans des noyaux de 105 à 130 u. Dans la figure e. on voit 
un fragment qui s'étale en une petite plage sidérophile où s'indivi- 
dualisent des corpuscules nucléolaires. Dans la figure g et h, des 
nucléoles, bizarrement contournés, émettent des rameaux ou 
détachent de leur substance des corpuscules qui deviendront vrai- 
semblablement des nucléoles. 

Ce processus de fragmentation va continuer pendant toute la 
période de croissance des ovocytes. La figure 5a représente un 
noyau de 115 u dans lequel ce phénomène est particulièrement net. 
Tous les modes de fragmentations s'y retrouvent côte à côte, frag- 
ments épais hérissés de tubérosités (fig. 5b), nucléoles formant des 
boyaux contournés dont les branches émettent des corpuseules qui 
s’'individualisent. 

Ces figures rappellent tout à fait celles que GUYÉXOT et DANON 
ont observées dans les gros ovocytes de Rana temporaria, et d'une 
façon plus discrète dans ceux de Triton cristatus. Ces stades tardifs 
de multiplications des nucléoles se produisent à peu près de la même 
manière, chez tous les batraciens. 





Fic. 3.: 


Evolution des macronucléoles dans les ovocytes de Bombina variegata (X 600) 

a et b, début d’un macronucléole; c, deux macronucléoles; d, macronucléole 

déjà volumineux dans un noyeau de 55 p; e, f, g, h, macronucléoles commençant 
à se déformer; i, J, k, lL, morcellement de macronucléoles (voir le texte). 
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Noyaux d’ovocytes de Bombina variegata. a, b, c, d, bourgeonnement et divi- 

sion des nucléoles périphériques encore gros d’où résulte leur multiplication ; 

e, f, nucléoles se résolvant en petites plages sidérophiles où de nouveaux 

nucléoles s'organisent (en e); g, h, figures de déformation et de multiplication 
de nucléoles compacts. 
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C’est dans les jeunes ovocytes que les macronueléoles, qui 
paraissent être des formations constantes, se comportent différem- 
ment. Chez Rana et Bufo, le macronucléole se résoud en une plage 
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Ovocytes de Bombina variegata, a, noyau de 115 u, montrant un intense 
processus de multiplication des nucléoles périphériques (X 582); portion 
plus grossie du noyau précédent. 


sidérophile ou s’individualisent en même temps, un très grand 
nombre de nucléoles. Chez Bombina, le macronucléole procède par 
une série de fragmentations. 


III. NATURE DES NUCLÉOLES ET DES MACRONUCLÉOLES. 


J'ai confié létude histochimique de ces intéressantes forma- 
tions au Dr G. pe HALLER qui a été mis dans ce but, comme 
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assistant de recherches, au bénéfice d’une subvention du Fonds 
national suisse de la recherche scientifique. J’adresse à cette orga- 
nisation mes chaleureux remerciements: cette aide m’a été d’autant 
plus précieuse que l’état de mes yeux ne me permettait plus de 
travailler de façon soutenue, au microscope. 

Je laisserai à mon jeune collaborateur le soin d'exposer lui-même 
les résultats qu'il a obtenus. Je dirai seulement quelques mots de 
la nature chimique des nucléoles dans les ovocytes de batraciens 
en fonction de mes premières observations et de celles que j'ai 
faites avec le Dr V. KiorTsis. 

Nucléoles et macronucléoles se colorent en rose vif par la pyro- 
nine associée au vert de méthyle. Les plages provenant de la disso- 
ciation des macronucléoles se colorent également en rose. Cette 
réaction fait penser à la présence d’acide ribonucléique. Par contre, 
ce n’est qu'exceptionnellement que les nucléoles renferment des 
traces d’acide désoxyribonucléique décelées par la coloration de 
Feulgen. 

La présence d’acide ribonucléique a été confirmée par le traite- 
ment des coupes par la ribonucléase. Il s’agit de solutions à 1 p. 5000 
de ribonucléase cristallisée de la Sigma Chemical Company (Saint- 
Louis, Missouri), auxquelles les coupes sont soumises à 56° pendant 
15, 30, 45, 60 et 90 minutes. Le cytoplasme, coloré en rose par la 
pyronine, reste incolore après traitement, pendant 60 minutes, par 
la ribonucléase. Après 15 minutes de digestion, les nucléoles sont 
encore uniformément colorés. Après 45 et 60 minutes de traitement, 
les nucléoles ne se colorent plus que d’une façon hétérogène. Ils sont 
incolores ou rose pâle, avec des points ou des anneaux rouges. Après 
90 minutes de digestion, l’acide ribonucléique est détruit et la 
coloration par la pyronine ne se produit plus. 

Il est donc certain que les nucléoles en voie constante de multi- 
plication pendant la croissance des ovocytes, sont des centres de 
synthèse de l’acide ribonucléique. Les macronueléoles de Bufo et 
de Rana présentent aussi uniformément la réaction indiquant la 
présence de cet acide. 


